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摘要 云南 松 (Pinus yunnanensis Fr,) 小 孢子 讲 发 育 早 期 ， 原 生 质 体 发 生 收 缩 、 同 时 形 
成 胖 采 质 壁 。 小 孢子 母 细胞 减 数 分 裂 前 互相 分 离 ， 并 被 胖 肛 质 壁 包 围 。 在 辟 上 有 约 0.2 微 
米 的 小 蕊 。 四 分 体 小 孢子 形成 后 ， 核 被 膜 及 高 尔 基体 显得 非常 地 活跃 ， 他 们 可 能 与 外 壁 的 沉 
积 有 关 。 这 个 现象 在 早期 四 分 体 阶段 出 现 。 内 壁 的 形成 是 在 白 由 小 孢子 时 期 ， 开 始 高 尔 基 体 
和 核 被 膜 仍 较 活跃 ， 但 随 之 下 降 。 内 质 网 和 线粒体 增多 ， 许 多 来 自 内 质 网 的 泡 训 通过 质 膜 被 
排放 到 内 壁 中 去 。 乌 氏 体 与 花粉 外 壁 之 间 观 察 到 了 孢 粉 素 带 。 

关键 词 云南 松 ， 超 微 结构 ， 小 孢子 发 生 


关于 裸子 植物 小 孢子 发 生 过 程 的 超 微 研究 工作 ， 在 松 科 中 有 Pinus banksiana , 
Pinus silvestris 及 Larix sibirica 已 报道 过 54、5、11,12} 。 在 其 他 科 中 对 Podocar pus 
macrophyllus, Taxus baccata 及 Ginkgo biloba 等 进行 过 报道 c8 、93。 这 些 研 究 对 
小 孢子 宫 发 育 早 期 小 孢子 母 细 胞 、 绒 秸 层 细胞 的 结构 变化 以 及 外 壁 的 形成 过 程 中 细胞 核 
膜 和 细胞 器 的 变化 作 了 较 深 入 的 观察 。 本 文 对 我 国松 属 亚 热带 类 型 的 云南 松 小 孢子 发 生 
过 程 中 超 微 结 构 的 变化 进行 了 研究 。 


材料 和 方法 


Bw (Pinus yunnanensis Fr.) 样品 采 自 昆明 植物 研究 所 树木 园 内 。 自 1983 年 
11 月 至 12 月 和 1984 年 3 月 分 别 采集 小 孢子 叶 球 ， 将 小 孢子 叶 分 散 后 固定 于 3 ARORA 
(用 0.05M 二 甲 肺 酸 钠 缓冲 液 DH 7.2 配 制 ) 。 抽 气 1 小时， 室温 放置 4 小 时 后 ， 用 上 
述 组 冲 液 洗 涤 三 次 ， 每 次 30 分 钟 。 后 固定 于 用 上 述 缓冲 液 配制 的 2 % 铁 酸 内 ， 置 冰箱 内 
过 夜 ， 用 重 燕 饮水 洗 三 次 ， 每 次 30 分 钟 ， 丙 酮 系列 脱水 ， 环 氧 丙烷 过 渡 ，EPON 81243 
埋 ， 置 37、45、62°C 各 12 小 时 聚合 。LKB VRBO, SHOE. WREE 
醋酸 双 氧 铀 双重 染色 。DXB , -12 型 电 子 显 微 贷 下 观察 并 摄影 。 


本 文 于 1985 年 8 月 16 晶 收 到 。 
*APRARERRARES, FRU RD RY, 
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结 果 


云南 松 小 钨 子 赛 个 体 发 生 早期 ， 在 当年 11 月 至 12 月 ， 造 移 组 织 细胞 已 经 大 绞 分 列 ， 
形成 许多 小 孢子 母 细胞 ‘13。 最 早期 的 小 允 子 母 细 胞 细胞 之 间 紧密 ， 在 细 泡 辟 革 可 ae 宗 
到 班 间 连 丝 ， 使 细胞 之 间 互 相 沟通 。 细 胞 核 较 大 ， 细 胞 质 中 主要 细胞 器 是 高 尔 基体 、 线 
粒 体 、 内 质 网 、 核 糖 体 和 不 含 淀粉 粒 的 质 体 〈 图 版 I ， 1 ) 。 高 尔 基体 分 泌 的 小 泡 班 向 
细胞 四 周 质 膜 处 转移 ， 很 可 能 为 小 孢子 母 细 胞 进一步 发 育 时 形成 及 采 质 外 壁 浊 供 烤 料 。 
SSD SF EG HLS EA OY IZ it, ANF RAP ETE DEE RE, er 
JIRE Je 2 Md Dat JZ DT “CE ANT Dk A es PF Fe TE 
Zo FURS DEM RES TAL LS BCR 2), HELAND, TREK), 
RBIs 11 PY Bie BB BE BA I, AR, pT AN 
USM, AMS BASS, BR NLT RE MO A PE DREAD, RRA 
减 数 分 裂 期 。 从 一 个 进入 减 数 分 裂 中 期 TAPE He, TARR SEURE et — 
小 孔 〈 图 版 I，3 )。 孔 的 直径 约 0.2 至 0,3 微 米 ， 这 显然 是 与 周围 环境 进行 物质 交换 的 通 
道 ， 但 孔径 很 小 、 不 像 在 其 他 植物 中 被 观察 到 的 有 1 至 2 BORGO, Aa Ma ERIE AR 部 
位 之 一 些 染色 体 ， 而 纺锤 体 旦 纺锤 状 ， 两 端 向 两 极 集中 。 细 胞 四 周 除 合演 粉 粒 的 质 你 比 
较 明 显 可 见 外 ， 其 余 绝 大 部 分 为 许多 大 小 不 等 的 泡 讲 所 占据 ， 在 放大 的 图 片 中 ， 可 以 观 
罕 到 这 些 泡 讲 是 由 高 尔 基体 所 分 泌 ， 由 于 满 泡 高 度 扩大 ， 以 致 中 央 板 状 区 不 明显 〈 图 版 
1, 4) 。 一 月 切 ， 小 孢子 母 细 胞 减 数 分 裂 结束 ， 四 分 体 小 孢子 形成 。 四 分 体 小 孢子 为 
四 面体 形 。 早 期 的 西 分 体 小 孢子 之 间 互 相 被 及 胜 质 壁 所 分 隔 ， 使 互 不 相通 。 细 胞 最 显著 
的 形态 变化 古 细 胞 核 被 膜 及 高 尔 基体 显得 非常 地 活跃 。 细 胞 核 四 周 呈 现 高 度 的 曲折 。 术 
锌 膜 脱 胀 或 外 凸 形成 一 些 泡 囊 ， 而 高 尔 基 体 的 注 泡 更 是 高 度 扩大 ， 吴 板 状 区 几乎 全 部 
被 覆盖 ， 使 高 尔 基 体外 形 很 不 典型 ， 这 是 分 泌 功 能 非常 活跃 的 一 种 形态 表现 。 大 量 的 泡 
面向 四 周 质 膜 处 转移 ， 并 汇聚 成 较 大 的 泡 讲 区 〈 图 版 I，5 、6 箭头 所 示 及 星 号 所 示 ) 。 
四 分 体 进一步 地 发 育 是 质 膜 外 围 公 共有 屏 且 质 壁 之 间 形 成 最 初 的 外 壁 以 及 由 外 壁 衔 变 而 来 
的 最 初 气 赛 (图 版 I，7 、8 箭头 所 示 )。 值 得 注意 的 是 外 壁 内 侧 是 与 小 孢子 本 身 质 膜 发 生 
联系 ， 而 外 围 部 分 ， 包 括 气 赛 是 与 屏 肽 质 公共 壁 发 生 联系 ， 互 相 有 通道 相 沟通 。 因 此 ， 
外 壁 的 外 层 是 钨 外 来 源 ， 而 内 层 是 孢 内 起 源 。 这 种 最 早期 外 壁 可 能 是 纤维 素质 ， 故 又 被 
称 做 纤维 素 原 外 壁 。 进 一 步 地 发 育 是 外 壁 的 被 层 或 称 覆 盖 层 及 原 棱 或 称 原 基 粒 棱 的 形 
成 ， 它 们 的 组 成 是 脂 蛋 白 和 原 孢 粉 素 物质 (3、6)。 在 云南 松 中 ， 这 一 具体 形成 过 程 未 观 
察 到 。 当 四 分 体 小 孢子 外 壁 形成 初期 ， 周 围绕 息 层 细胞 脐 腻 质 向 药 内 壁 及 垂 周 壁 开 始 出 
现 解体 ， 一 些 前 乌 氏 体 通过 质 膜 进 入 解体 中 的 细胞 壁 内 或 进入 药 室 ， 同 时 孢 粉 束 物 质 迅 
速 在 外 围 沉积 ， 形 成 乌 氏 体 (图 版 I，8〉 。 当 四 分 体 还 被 公共 腾 胜 质 壁 包围 若 时 ， 外 
璧 外 层 ， 包 括 履 盖 层 ， 原 基 粒 棒 以 及 内 层 的 片 层 状 结 构 均 已 经 形成 (MRI, 9 ) 。 二 月 
中 旬 ， 单 核 小 孢子 从 解体 的 公共 腾 腻 质 壁 内 释放 到 药 室 内 成 为 分 散 的 小 驳 子 ， 外 壁 开 始 
接受 来 自 绕 息 层 的 邢 粉 素 物质 及 其 它 外 膜 镶嵌 物质 (图 版 责 ，10〉。 当 游离 小 孢子 出 现 
后 ， 纤 维 烷 性 质 的 内 壁 也 开始 沉积 ， 在 沉积 的 早期 ， 小 孢子 细胞 核 被 腊 及 高 尔 基体 仍然 
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是 比较 活路 的 (图 版 页 ,10、11) 。 而 在 内 壁 形成 的 后 期 ， 内 质 网 和 线粒体 的 数量 增加 ， 
在 内 壁 与 质 膜 交界 处 ， 有 许多 由 内 质 网 粳 库 扩大 形成 的 小 训 泡 ， 通 过 质 膜 向 内 壁 排放 
(图 版 下 ,12.13) ， 而 细胞 核 的 核 被 膜 已 恢复 到 接近 静止 状态 ， 高 尔 基体 已 不 明显 。 二 
月 底 绒 秸 层 细胞 解体 ， 大 量 乌 氏 体 及 其 它 绒 秆 层 物质 进入 药 室 ， 并 向 花粉 粒 外壁 上 沉 
积 。 在 乌 氏 体 向 花粉 粒 表面 沉积 时 ， 还 观察 到 犯 粉 素 物质 向 外 壁 过 渡 的 “ 桥 ” RURE 
ii’ CARH, 14, 15) 。 此 时 花粉 外 壁 迅 速 增 厚 ， 单 核 花粉 粒 于 二 月 底 形 成 。 三 胡 初 四 
细胞 花粉 成 熟 ， 并 飞散 传粉 11。 





1, 小 孢子 陡 发 育 早期 ， 原 生 质 体 发 生 收 缩 现 象 ， 这 可 能 是 针叶树 中 一 个 较 普遍 的 现 
象 c53。 在 已 报道 的 文献 中 ，Pinus banksiana, Pinus silvestris 以 及 Podocarpus 
macrophyllus 等 都 发 生 这 一 现象 。 这 些 作 者 认为 直接 的 原因 是 由 于 多 糖 物质 从 细胞 内 
到 细胞 壁 之 间 进 行 转移 ， 使 细胞 壁 厚度 增加 ， 另 外 可 能 是 半 纤 维 素 高 度 的 吸湿 性 ， 由 于 
水 分 的 吸收 而 广泛 的 脱 胀 ， 而 在 原生 质 体 收 缩 的 同时 ， 伴 随 着 小 孢子 训 总 体积 的 突然 扩 
大 (4、9 .11]。 

2. 小 孢子 母 细胞 在 进入 减 数 分 裂 前 ， 细 胞 四 周 被 腾 且 质 壁 包围 ， 同 时 细胞 壁 之 间 中 
层 解体 ， 使 每 一 小 孢子 母 细胞 互相 分 离 ， 这 样 事实 上 每 一 小 孢子 母 细 胞 均 处 于 孤立 化 状 
态 , 这 种 孤立 有 着 重要 的 生理 学 和 遗传 学 意义 。Kapil 等 认为 这 是 减 数 分 裂 的 先决 条 件 ， 
也 区 后 来 四 个 减 数 孢 子 白 发 地 转变 为 小 孢子 的 前 提 573。 RAR REM, 其 功能 
如 同 “分 子 筛 ”， 控 制 着 细胞 间 物 质 交 流 ， 以 此 保持 通过 基因 重组 与 分 离 后 遗传 上 多 少 
有 所 不 同 的 小 和 抱 子 之 间 的 独立 性 5?7。 但 小 孢子 并 非 与 外 界 绝 无 一 点 联系 。 在 云南 松 进 
行 减 数 分 裂 的 小 孢子 母 细胞 脐 采 质 辟 上 ， 可 以 观察 到 直 经 约 0.2 至 0.3 微 米 的 小 洞 ， 这 些 
通道 使 小 孢子 母 细胞 与 周围 构成 了 胞 质 联络 的 场地 。 这 一 现象 与 Whclan (1974) ap 
相差 显微镜 在 被 子 植物 中 所 观察 到 的 直径 约 1 一 2 微米 的 较 宽 的 通道 有 某 些 共同 之 处 。 
一 些 作 者 认为 这 是 造成 减 数 分 裂 同步 的 原因 523。 但 云南 松 小 孢子 母 细胞 之 间 的 通道 是 
狭窄 的 ， 也 许 只 允许 某 些 小 分 子 物质 进行 交换 。 而 云南 松 的 同一 小 孢子 训 内 小 列子 母 细 
胞 之 间 的 减 数 分 裂 是 不 同步 的 (17。 

3, 当 四 分 体 小 孢子 形成 的 早期 ， 每 个 小 孢子 的 细胞 核 被 膜 及 高 尔 基体 显得 非常 地 活 
Ry, ME, FEA Taxus baccata 及 银杏 Ginkgo biloba 的 小 孢子 发 育 的 
时 期 也 被 观察 到 81。 作者 认为 这 二 个 属 的 外 壁 沉积 过 程 中 ， 核 膜 及 高 尔 基体 分 泌 物 通 
过 质 胸 向 外 部 片 层次 内 层 转 移 ， 因 此 内 层 的 发 生 是 来 自 小 孢子 本 身 ， 而 外 层 则 是 来 源 于 
抑 外 的 脖 胀 质 壁 ， 即 由 孢 外 起 源 。Heslop-Harrison 以 及 Dickinsin (1968) [3、6) 在 被 
于 植物 Lilium longiflorum 和 Silene pendula 的 细胞 壁 发 育 研 究 中 ， 指 出 在 四 分 体 
ATIF ISH, TCISD RE SDR, CLR BE A LE END ZNSE EIR, m 
内 层 1 及 2 是 由 小 孢子 所 积累 。 在 云南 松 四 分 体 小 孢子 时 期 ， 小 孢子 四 周 外 壁 的 外 围 与 
脐 采 质 壁 互 相 沟 通 ， 而 内 侧 则 与 质 膜 及 高 尔 基体 和 核 被 膜 所 产生 的 许多 小 泡 相 接触 ， 这 
也 反映 了 它们 的 外 层 和 内 层 的 来 源 是 不 同 的 ， 但 未 观察 到 象 在 红豆 杉 四 分 体 小 孢子 时 期 
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PERENA AF eH FY Fe ED RR A EEE, 无 论 被 子 植物 还 是 裸 
FHM, AT OD BEE TE BER ol FA a OD RE AT 822, 这 看 来 都 
是 一 致 的 。 

4. 当 四 分 体 小 孢子 的 腾 服 质 壁 解体 , 单 核 小 孢子 分 散在 药 室内 , 每 一 小 孢子 的 外 壁 及 
其 衍生 的 气 于 开 始 接受 来 自 绒 千 层 的 解体 物质 ， 这 些 物质 包括 由 乌 氏 体 携带 的 孢 粉 素 ， 
其 它 类 脂 ， 类 胡 昔 下 素 及 一 些 识别 蛋白 质 等 ， 它 们 沉积 ， 聚 合 或 镶 衣 在 外 壁 的 外 膜 上 ， 
使 外 壁 迅 速 地 增 厚 5.5、63。 在 游离 小 孢子 时 期 ， 开 始 沉积 纤维 素性 质 的 内 壁 ， 在 内壁 
形成 的 早期 ， 小 孢子 细胞 核 被 膜 及 高 尔 基体 仍然 比较 活跃 ， 而 在 沉积 的 后 期 ， 核 膜 已 恢 
复 到 正常 静止 细胞 核 的 外 形 ， 表 面 不 再 产生 曲折 和 外 排 活 动 ， 高 尔 基体 数量 减少 ， 而 内 
质 网 及 线粒体 数量 增加 ， 内 质 网 槽 库 扩 大 ， 形 成 许多 小 的 液 泡 通 过 众多 的 线粒体 之 间 逐 
渐 被 转移 到 质 膜 附近 ， 并 通过 质 膜 被 排放 到 内 壁 中 去 。 因 上 此， 内壁 的 形成 过 程 中 内 质 
网 、 线 粒 体 (可 能 起 着 能 量 供应 者 的 作用 〉 所 表现 的 活动 比较 明显 ， 而 高 尔 基体 和 
核 被 膜 在 外 壁 内 层 的 形成 过 程 中 表现 的 较为 明显 。 云 南 松 内 壁 的 形成 过 程 表现 出 与 
Heslop-Harrison563 在 被 子 植 物 中 所 观察 到 的 有 些 相似 。 当 小 孢子 接受 来 自 乌 氏 体 释 放 
的 孢 粉 素 过 程 中 ， 观 察 到 乌 氏 体 到 外 壁 之 间 的 孢 粉 素 带 ，Banerjee 以 及 Barghoorn 
(1971) 在 某 些 禾 本 本 科 植 物 花 药 中 也 观察 到 了 这 种 孢 粉 素 带 成 为 连接 二 者 的 桥 ， 他 们 
认为 这 是 由 于 孢 粉 素 小 分 子 在 运输 途中 被 固定 剂 固 定 而 造成 的 ， 正 好 作为 从 绒 秸 层 转 移 
孢 粉 素 建 造 花粉 外 壁 的 证 据 52 1。 
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ULTRASTRUCTURAL STUDY OF MICROSPOROGENESIS IN 
PINUS YUNNANENSIS 


Liu Chengyun, Li Song, Xu Weiming and Li Ming 
(Kunming Institute of Botany, Academia Sinica) 


(institute of Medical Biology, Chinese Academy of Medical Sciences) 


Abstract The contraction of the protoplasts during the carly development 
of the microsporangium is observed and the callose wall is formed at the same 
time, The microspor mother cells are separated from each other and were 
surrounded by callose wall before meiosis, The small pore about 0,2 to 0,3 
micron in diameter within the callose wall was observed, After the tetrad was 
formed, the nuclcar envelope and the golgi bodies show a particular activity 
which is probably related to the exine depositing, This phenomenon occurs in 
the carly tetrad stage. The formation of the intine takes place during the free 
spore period, At first the nuclear envelope and the golgi bodies still show 
activity, but the decrease of activity follows. The endoplasm reticulum and 
mitochondrion increase, A lot of vesicula from endoplasm reticulum were dis- 
charged into the intine through the plasmolemma, The sporopollenin belt was 
observed between the Ubisch body and exine of pollen, 


Key words Pinus yunnanensis; Ultrastructure; Microsporogenesis 
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EXPLANATION OF PLATES 


p-plas.id; D-dictyosomes W-walls N-nucleus; ER-endoplasm reticulum; M-mitochondrion; V- 
vacuoles Sp-spindles C-callose wall; T-tapetums S-saccuss U-Ubisch body. 

Plate | 1. The initial microspore mother cell, showing plasmodesma, a lot of dictyosomes and 
plastids free form starch; 2e Microspore mother cell before meiosis, showing the large nucleus 
contracted protoplasts (arrows) starch containing plastid, small vacule and mitochondria; 3. The 
microspore mother cell at the metaphase I of meiosis, showing surrounding callose wall and small 
pore (arrow). The spindle and chromosome in the middle of the rcytoplast and a lot of vesicula 
around them; 4. E ilarged parts Fige 3» showing a lot of vesicula secreted by dictyosome. 

riate II 5. Tetrad, showing the nuclear envelope highly distorted (arrows). The cisterra highly 
expansion and initial exine or saccus (star); 6。 Enlarged parts Fig. 5. showing distorted and 
-xpensile nuclear envelope (arrows). The inner exine links up with the plasmolemma and secretory 
vesicula, but the outer exine links up with callose walls 7 Showing canal which link up exine and 
callose wall; 8. As 7. showing primary saccus and the tapetal wall begin disintegration at the same 
times; 9. The sexine (including saccus) and nexine of the microspore have been all formed at the 
tetrad period. 

Plate III 10. Free microspore period, the material that is discharged by tapetum deposited upon 
the exine. The nuclear envelope and dictyosome are still actives 11. The saccus is formed, and the 
dictyosome decreases, and the nuclear envelope is still in aclivity (arrows) 3; 12. The intine forming 
stage showing the endoplasm reticum stacks 13. In the latier stage of intine formation the normal 
nuclear envelope was resumed. A lot of vesicula from endoplasm reticulum into the intine through 
the plasmolemma and many mitochondria are shown toos 14. The tapetum disintegrated and the 
Ubisch bodies released into the loculus; 15. Showing the sporopollenin -belt between the Ubisch body 


and exine of pollen. 


